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RESUMO

No cenério atual de répido declinio da biodiversidade e alteragbes nos ecossistemas,
compreender os fatores que determinam os padrdes macroecoldgicos de diversidade tornou-se
um objetivo de especial relevancia para a ecologia contemporanea. A teoria ecoldgica recente
prevé que processos em diferentes escalas espaciais determinam conjuntamente os padrdes de
diversidade nas comunidades, destacando que fatores histéricos, biogeogréficos e climaticos
contribuem para a adigdo de espécies via especiacdo e dispersdo em escala regional, ao passo
gue condi¢es abidticas, distdrbios e interacdes entre espécies podem determinar a diversidade
em escala local. Nesta tese, busquei compreender as respostas das diversidades taxonémica
(TD), funcional (FD) e filogenética (PD) aos efeitos de diversos fatores ambientais em
diferentes escalas espaciais. No primeiro capitulo, investiguei o papel de gradientes ambientais
e de heterogeneidade do habitat sobre a distribuicdo de opilides em uma escala fina (i.e., 150
m?) e média (3.500 ha). Mudangcas na temperatura, tipo de habitat e heterogeneidade ambiental
apresentam efeitos relevantes sobre varias dimensdes da diversidade de opilides mesmo em
uma pequena escala espacial. No segundo capitulo, investiguei a influéncia de fatores
ambientais ao longo de um gradiente ambiental sobre as diversidades TD, FD e PD de
comunidades de opilides em multiplas escalas, além de testar efeitos de barreiras vicariantes.
Gradientes climaticos de temperatura e umidade apresentaram, de maneira distinta, forte
influéncia sobre os padrdes de diversidade alfa e beta TD, FD e PD de opilides, registrarmos
que grandes rios e suas bacias hidrograficas ndo afetam as maultiplas facetas da diversidade.
Partindo de uma escala fina até uma escala macro, observamos que as respostas das
diversidades taxonb6mica, funcional e filogenética ndo sdo homogéneas e destacamos a
relevancia de se considerar estas diferentes dimensdes em estudos de ecologia de comunidades

para inferirmos 0s processos envolvidos na estruturacdo das comunidades.

Palavras-chave: Opilides. Mdltiplas escalas. Diversidade taxonémica. Diversidade funcional.
Diversidade filogenética. Comunidades



ABSTRACT

In the current scenario of rapid decline in biodiversity and ecosystem changes, understanding
the factors that determine macroecological patterns of diversity has become a goal of particular
relevance to contemporary ecology. Recent ecological theory predicts that processes at
different spatial scales jointly determine patterns of community diversity, noting that historical,
biogeographic, and climatic factors contribute to species addition through speciation and
dispersion on a regional scale, whereas abiotic conditions, disturbances, and interactions
between species can determine diversity on a local scale. In this thesis, | tried to understand
the taxonomic (TD), functional (FD) and phylogenetic (PD) diversity responses to the effects
of several environmental factors at different spatial scales. In the first chapter, | investigated
the role of environmental gradients and habitat heterogeneity on the distribution of Opiliones
on a fine (i.e., 150 m?) and medium (3,500 ha) scale. Changes in temperature, habitat type, and
environmental heterogeneity have relevant effects on several dimensions of the diversity of
Opiliones, even on a small spatial scale. In the second chapter, | investigated the influence of
environmental factors throughout an environmental gradient on harvestmen TD, FD and PD
diversities in multiple scales, as well as testing vicarious barriers effects. Climatic gradients of
temperature and humidity presented, in distinct ways, a strong influence on the alpha and beta
TD, FD and PD diversity patterns of harvestmen, we note that large rivers and their watersheds
do not affect the multiple facets of diversity. From a fine to a macro scale, we note that the
responses of the taxonomic, functional and phylogenetic diversities are not homogeneous and
we highlight the relevance of considering those different dimensions of diversity in community
ecology studies to infer the processes involved in community assemblage.

Keywords: Harvestmen. Multiple Scales. Taxonomic diversity. Functional diversity.

Phylogenetic diversity. Communities.
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1. INTRODUCAO GERAL
1.1 Escala local e regional e multiplas diversidades

Um dos principais objetivos da ecologia de comunidades é o de compreender como as
comunidades s@o estruturadas e quais sdo 0S mecanismos que ditam essa estruturagédo
(Sutherland et al. 2013, Brown 2014). A enorme biodiversidade das regides tropicais (Brown
2014) torna este objetivo um desafio ainda maior. Durante grande parte do século passado,
pesquisadores interpretavam a diversidade e composi¢do de comunidades como resultados de
processos em escala local, levando em consideracdo as interacfes entre as espécies que
coexistiam e a interagdo com o meio em que viviam (Swenson 2011, Sutherland et al. 2013,
Mittelbach e Schemske 2015). Estas interpretagdes eram baseadas somente na riqueza de
espécies (Swenson 2011). Entretanto, ao longo do tempo alguns ec6logos alertaram para a
importancia de uma abordagem mais regional considerando as caracteristicas ecoldgicas, a
histéria evolutiva e biogeografica das espécies em grande escala como processos fundamentais
para a estruturacao de comunidades locais e regionais (Lawton 1999, Hubbel 2001, Cavender-
Bares et al. 2009, Vellend 2010, Gongalves-Souza et al. 2013). Desta forma, uma das maneiras
de avaliar padrdes de diversidade em diferentes escalas espaciais consiste na decomposicdo da
diversidade biologica de uma regido (y) em diversidade local (o) € em um componente
associado as diferencas entre comunidades locais, que podem ser geradas via substituicdo ou

perda de espécies (diversidade ) (Jost 2007, Baselga 2010).

Grande parte do desenvolvimento das teorias envolvendo ecoldgia de comunidades no
século passado se baseou na contagem de espécies (Vellend 2010). Uma das limitacGes da
utilizacdo isolada da riqueza de espécies € o pressuposto de que todas as espécies sdo
evolutivamente independentes e ecologicamente equivalentes (Chiarucci et al. 2011, Swenson
et al. 2012, Magurran 2013). Nos ultimos 20 anos, todavia, estas teorias tém ganhado maior

poder preditivo com a inclusdo de informagdes adicionais das espécies (Cavender-Bares et al.
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2009, Swenson 2011). Por exemplo, argumenta-se que comunidades com riquezas similares
podem ser muito diferentes quanto a diversidade dos caminhos evolutivos e caracteristicas
ecoldgicas das espécies que a compdem (Cianciaruso et al. 2009). Embora os estudos com
riqueza de espécies tenham trazido grandes avancgos para a teoria ecoldgica, 0s nomes das
espécies transmitem pouca ou nenhuma informacdo sobre a funcéo ou histéria evolutiva das
mesmas. Este tipo de informacdo é vital para a compreensdo dos processos ecoldgicos,
evolutivos e biogeogréficos que contribuem para a determinacdo da estrutura de comunidades
(Swenson 2011, Peres-Neto et al. 2012). Portanto, integrar as trés facetas da diversidade em
maltiplas escalas como a alfa e beta taxonémica (TD), funcional (FD) e filogenética (PD)
permite uma melhor compreensdo dos processos subjacentes aos padrdes de diversidade e ao
longo dos gradientes ambientais em diferentes escalas (Devictor et al. 2010, Meynard et al.

2011).
1.2 Fatores relacionados com a energia e heterogeneidade ambiental

Dentre os diversos fatores relacionados aos padrbes de distribuicdo de espécies e
estruturacdo das comunidades, temos as condicdes climaticas, heterogeneidade ambiental,
presenca de barreiras geogréaficas e capacidade de dispersdo das espécies (Wright 1983, Kerr e
Packer 1997, Hawkins et al. 2003a, Jiménez et al. 2009, Stein et al. 2014). Em especial,
podemos destacar que um dos padrdes mais amplamente conhecidos consiste na relacéo entre
ariqueza de espécies e o clima (Currie et al. 2004). O numero de espécies e géneros distribuidos
em escalas espaciais amplas (e.g., continental) frequentemente apresenta uma correlagdo com
temperatura, disponibilidade de agua e produtividade (Hawkins et al. 2003a,b, Currie et al.
2004). Estes padrdes podem estar atrelados as restri¢des fisiologicas das espécies (hipotese da
tolerancia fisioldgica; Allen, 2002), a produtividade da regido (hipdtese da energia, Wright

1983) ou a maior taxa de especiacdo em regifes mais quentes em decorréncia das taxas
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evolutivas mais aceleradas e de interagdes bidticas mais fortes (Rohde 1992, Schemske 2002,

Currie et al. 2004).

A heterogeneidade ambiental pode contribuir para a diversificacdo das espécies atraves
de diferentes mecanismos. Um aumento da quantidade de tipos de habitats, disponibilidade de
recursos e complexidade estrutural podem favorecer o aumento de nichos disponiveis e desta
forma permitir uma maior coexisténcias de espécies (Currie et al. 1991, Tews et al. 2014). Areas
com maior heterogeneidade podem proporcionar mais opcfes de abrigos e refugios contra
condicbes ambientais adversas, principalmente em periodos de mudangas climaticas,
favorecendo a manutencao das espécies em determinadas areas (Seto et al. 2004, Kallimanis et
al. 2010, Fjeldsa et al. 2012). Eventos de especiacdo que resultam de isolamento ou adaptacdes
as condi¢Bes ambientais diversas podem ser potencializados por uma maior heterogeneidade
ambiental (Hughes e Eastwood 2006, Antonelli e Sanmartin 2011). Nos trépicos, podemos
observar essa relagcdo positiva em que o aumento na heterogeneidade do habitat favorece uma
maior diversidade, em mamiferos (e.g., de Camargo et al. 2018), anfibios (e.g., Oliveira e
Scheffers 2018), aves (Poulsen et al. 2002) e invertebrados como borboletas, besouros, aranhas

e opiliGes (Gongalves-Souza et al. 2011, Bragagnolo et al. 2007, Basset et al. 2003).

Estes fatores que envolvem gradientes climaticos e ambientais podem funcionar como
filtros que contribuem para estruturacdo das comunidades locais e regionais (Capitulos 1 e 2).
Além da questdo envolvendo filtros ambientais, a limitacdo da dispersdo é outro processo que
contribui para explicar os padrbes de diversidade, principalmente nos tropicos (Salisbury et al.
2012). Como espécies que vivem em regibes tropicais geralmente possuem nichos (Salisbury
et al. 2012) ou interagcbes mais especializadas (Salazar e Marquis 2012, mas veja Moles e
Ollerton 2016), a probabilidade de dispersar entre barreiras geograficas é mais reduzida e, desse
modo, a limitacdo da dispersdo pode aumentar a especiacéo alopétrica e, portanto, contribuir

para a variacdo na diversidade em determinadas regides (Capitulo 2).
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1.3 Opilides

As comunidades de opilides mais diversas sdo encontradas nas areas tropicais,
principalmente em florestas Umidas perfazendo cerca de 41% do total de 6.500 espécies
descritas no mundo (Kury 2013, Curtis e Machado 2007, Giribet e Sharma 2015). Opilides
apresentam uma das mais altas taxas de endemismo exibidas para a Floresta Atlantica (~97%,
Pinto da Rocha et al. 2005), além de apresentarem grande diversidade de formas, tamanhos e
estruturas morfoldgicas (Figura 1). A maior parte dos opiliGes sdo vulneraveis ao aumento da
temperatura e diminuicdo de umidade (Curtis e Machado 2007), pois ndo apresentam controle
espiracular e possuem uma baixa concentracdo de hemolinfa osmética (Santos 2007). A
sensibilidade microclimética destes organismos tem gerado alta especificidade de habitat e
micro-habitat (e.g., serapilheira, estratos verticais de troncos de arvores e copa de vegetagdes
altas; veja Curtis e Machado 2007) e o desenvolvimento de comportamentos como gregarismo
e subsocialidade (Machado 2002, Santos 2007). Algumas adaptacdes morfoldgicas estdo
relacionadas ao uso do habitat como, por exemplo, (i) a reducéo ou perda completa de olhos e
aumento no comprimento de pernas em espécies cavernicolas, e (ii) 0 aumento no nimero de
segmentos nos tarsos das pernas Il e IV em espécies arboricolas quando comparadas com as

gue vivem no solo (Curtis & Machado 2007).

De acordo com as informacdes que apresentei, podemos observar que tradicionalmente,
os trabalhos que investigaram mudancas da biodiversidade em diferentes escalas espaciais
focaram principalmente em riqueza de espécies (Rahbek et al. 2007). Além disso, os estudos
que buscam compreender a relagdo entre as facetas taxondmica, funcional e filogenética da
diversidade e gradientes ambientais sdo escassos e voltados, principalmente, as comunidades
de plantas e de vertebrados em regides temperadas (Devictor et al. 2010; Meynard et al. 2011,

Bernard-Verdier et al. 2013; Teichert et al. 2018, Moreno et al. 2018). Para invertebrados, a
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escassez de estudos empiricos é ainda mais marcante (e.g., Arnan et al. 2018, Iserhard et al.

2018).
1.4 Objetivos gerais

Nesta tese, utilizamos opilides como grupo modelo para avaliar os efeitos dos fatores
ambientais na estruturagdo da diversidade das comunidades distribuidas na Mata Atlantica.
Além disso, investigamos o papel da escala espacial - diferencas dentro de um local (escala o)
e entre locais (escala ) — para a determinacgéo da diversidade regional. Ainda, comparamos e
discutimos como as diferentes facetas da diversidade (i.e., taxondmica, funcional e filogenética)

respondem aos gradientes ambientais nas diferentes escalas.

Esta tese estd composta por dois capitulos (i.e. no formato de artigos), com o0s seguintes

objetivos:

Capitulo 1: Avaliar se variagdes em componentes microclimaticos, tipo de habitat e
heterogeneidade ambiental, sdo fatores determinantes na estruturacdo dos padres de

diversidade de opilides.

Capitulo 2: Avaliar os efeitos de componentes relacionado com clima, topografia e presenca
de potenciais barreiras biogeograficas sobre padrdes macroecoldgicos das diversidades

taxonémica, funcional e filogenética de opilides.



1.5 Figuras
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Fonte: Bernabé 2019

Figura 1: Prancha representando a diversidade de formas e tamanhos presentes em opilifes encontrados na
Floresta Atlantica. A) Icaleptidae sp; B) Paratricommatus sp; C) Tibangara sp; D) Parapucrolia ocellata; E)
Paecilaema sp; F) Caldasius nigripes; G) Carlotta serratipes; H) Liogonyleptoides tetracanthus; I) Jussara
rosea. Eslaca = 1 mm. Fotos Fig. A-E, G e |: Adriano B. Kury e Foto Fig. F e H: Tiago N. Bernabé.
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4. SINTESE

Da escala fina para a Macro

Demostramos que fatores que ocorrem em escala de poucos metros apresentam um
papel muito importante na estruturacdo da diversidade nas comunidades de opiliGes. Aspectos
estruturais e uma maior disponibilidade de microhabitas de uma dada localidade permitem a
inclusdo de um maior nimero de espécies, possibilitanto entrada de novas caracteristicas
ecoldgicas e clados. Demosntramos que para os opilides as temperaturas em escala fina afetam
negativamente a identidade das espécies e suas caracteristicas morfoldgicas, evidenciando um
forte filtro ambiental. Entretanto, em uma escala tdo reduzida ndo é possivel detectar mudancas
de clados. Quando aumentamos nossa escala para uma visdo intermedidria observamos a
auséncia do efeito nas caracteristicas funcionais, porém demosntramos que a semelhanca entre
os padrdes filogenéticos e taxondmicos apresentados indicama ocorréncia de uma convergéncia
de nichos ecoldgicos entre espécies distribuidas em diferentes clados contribuindo para o
padrdo homogéneo da diversidade funcional da regido.

Em uma escala macroecoldgica observamos que gradientes climaticos de temperatura e
umidade tém uma forte influéncia sobre os padrdes de diversidade alfa e beta de opilides. A
diversidade taxondmica e funcional sdo afetadas dentro de uma mesma regido enquanto a
diversidade filogenética ndo apresenta relacdo com os gradientes. Quando comparamos entre
regides biogeograficas sugerimos que os gradientes climaticos sao grandes responsaveis pelas
modificacOes espaciais nas diversidades beta taxonémica e filogenética, mas os atributos
apresentam alta redundancia funcional. Refor¢camos a hipoteses de que a disponibilidade de
agua € um dos principais preditores da diversidade em regides tropicais, além de registrarmos
gue grandes rios e suas bacias hidrograficas ndo afetam as mdultiplas facetas da diversidade.
Partindo de uma escala fina até uma escala macro, observamos que as respostam das trés

diversidades ndo sdo homogéneas e destacamos a relevancia de se considerar as diferentes
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dimensGes da diversidade em estudos de ecologia de comunidades para inferirmos 0s processos
envolvidos na estruturacdo das comunidadades. Além disso, corroboramos (1) a limitagdo
espacial dos opilides no hotspot Floresta Atlantica, e (2) a dependéncia dos opilides por

amplitudes de temperatura e umidade especificas.
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